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摘 要:病毒是海洋生态系统中丰度最高的生命形式，其中超过 90%属于浮游细菌(细菌和古菌)
病毒，是海洋生态系统的重要参与者和海洋生物地球化学循环的重要驱动力。作为海洋浮游细菌
主要的致死因子之一，病毒通过裂解宿主释放出大量的有机物和营养盐，调控宿主群落的代谢行
为，进而影响生物地球化学循环。同时，伴随侵染的发生，病毒挟持宿主细胞的代谢系统完成自身
的生命周期，从而改变宿主胞内的代谢途径和代谢产物。概述了病毒在个体层面和群落层面对海
洋浮游细菌代谢的影响，及其对海洋元素循环的作用，评估了气候变化、环境因子对病毒调控细菌
代谢的潜在影响，有助于人们对微生物参与的海洋生物地球化学循环的全面认识。
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1 海洋病毒
海洋是地球上最广阔的水体，约占地球表面积
的 71%。海洋也是地球上最大的恒化器，孕育着数
量庞大、形态多样的各式生物。海洋微生物是海洋
生态系统中最重要的组成部分，其生物量约占海洋
总生物量的 90%以上，是全球海洋物质能量循环的
重要驱动者和主导者［1，2］。在众多微生物中，海洋
病毒是一类寄生的、非细胞结构的超微型有机体，其
个体微小、结构简单，主要由蛋白质外壳和包裹在外
壳内的遗传物质(DNA 或 RNA)所组成［3］。海洋病
毒是海洋生态系统中丰度最高的微生物，可达 1010
个 /L，是海洋细菌丰度的 5～25 倍，其生物量仅次于
海洋细菌，位居第二［4］。90%以上的海洋病毒属于
侵染细菌的病毒，即噬菌体。病毒是海洋生态系统
中重要的致死者，每天可以裂解 10% ～ 20%的海洋
生物，藉此每年能够释放出大概 3 Gt 的有机
碳［1，2，4，5］。通过侵染和裂解宿主，病毒对海洋生态
系统和生物地球化学循环产生重要影响，被称为
“全球尺度过程的纳米尺度驱动者”［6］。
2 海洋细菌及其代谢
海洋细菌(包括分类学意义上的细菌和古菌)
作为海洋生态系统的重要组分，其总生物量在海洋
生物中最高，丰度可达 105 ～106 cells /mL。海洋细菌
代谢快，生长繁殖迅速，能够快速应对外界环境的变
化。Azam等［7，8］提出了微食物环(Microbial loop)的
概念，指出海洋细菌在海洋碳循环中发挥着关键的
作用。一方面，海洋细菌可以把周围环境中的有机
碳(包括颗粒有机碳和溶解有机碳，Particle Organic
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Carbon and Dissolved Organic Carbon，POC and DOC)
水解，并吸收转化为自身的生物量，即同化作用或合
成代谢，就是细菌的生产力(Bacterial Production，
BP)。整合到细菌中的有机碳，一部分经原生动物
等的捕食作用向更高营养级传递到经典食物
链［7，8］，另一部分通过主动分泌和病毒的裂解作用
以溶解有机碳的形式重新释放到环境中。另一方
面，海洋细菌扮演着分解者的角色，将有机碳(包括
POC和 DOC)矿化，转化为无机营养盐和 CO2，即异
化作用或分解代谢［9］，代表指标是细菌呼吸作用
(Bacterial Respiration，BR) ，这也是海洋有机碳矿化
的主要途径之一。这 2 个重要指标(细菌生产力和
细菌呼吸)对研究海洋细菌在海洋碳循环和物质能
量流动中的作用十分重要。通过细菌生产力和细菌
呼吸还可以计算细菌的生长效率(Bacterial Growth
Efficiency，BGE，BGE=BP /(BP+BR) ) ，用来表征被
细菌吸收的有机碳中用于合成自身组分的碳的百分
含量。细菌生长效率是表征细菌功能和生态角色的
重要参数，也是评价细菌群落碳收支的关键指标，细
菌生长效率与细菌的生长状态密切相关，能够反应
其生长环境的变化［10～12］。细菌生产力、呼吸以及生
长效率一般均呈现从近岸到开阔大洋、从表层到底
层逐渐降低的趋势［13～17］。在开阔大洋，细菌碳的需
求量(Bacterial Carbon Demand，BCD，BCD=BP+BR)
约占初级生产力的 65%(在部分寡营养海域甚至超
过初级生产力)［13，17］，其中，细菌生产力约占 10%，
细菌呼吸作用约占 50%［13，18，19］。
3 病毒对海洋细菌胞内代谢的影响
病毒的生命周期一般分为吸附、入侵、复制、装
配和释放等阶段。病毒没有自己的代谢系统，需要
依靠宿主的系统来进行自身的代谢活动。在入侵宿
主细胞后，海洋病毒会利用宿主的资源并接管宿主
的代谢系统，一方面抑制宿主细胞基因的表达，另一
方面大量表达病毒自身的基因，以完成子代病毒的
复制［20～24］。Hagay等［24］对全球海洋调查(Global O-
cean Survey，GOS)获得的数据库进行了分析总结，
发现病毒侵染后增强的主要是嘌呤和嘧啶代谢相关
的基因，说明病毒在侵染宿主后操控了宿主的代谢
途径以降解宿主的 DNA 和 RNA，并用以合成病毒
复制所需的核酸。病毒颗粒是由蛋白和核酸所构成
的，其氮 /磷(N /P)含量的相对比例要高于其他微生
物［2］，病毒颗粒携带的 N /P 可以通过不同的生态过
程进入生物地球化学循环［25，26］。同时，宿主细胞遗
传物质的降解并不能完全满足病毒复制的需求，所
以病毒的大量复制需要被侵染细胞从环境中吸收更
多的 N /P［27］。
许多海洋病毒还携带与宿主代谢相关的基因，
即代 谢 辅 助 基 因 (Auxiliary Metabolic Genes，
AMGs)。这 类 基 因 可 以 调 控 宿 主 的 光 合 作
用［20，21，28］、碳代谢［22］、核酸合成［24，29］以及营养物质
的摄取等［30］。基因组的比对分析表明 AMGs 在全
球海洋病毒基因组中大量存在［31，32］。在病毒侵染
宿主细胞后，AMGs一般能够大量表达，用以辅助由
于病毒侵染而导致的宿主表达的抑制作用。针对噬
藻体(侵染蓝细菌的病毒)的研究发现，在病毒侵染
宿主细胞后，宿主细胞几乎所有的基因(包括光系
统的相关基因)表达均显著降低［33］，而噬藻体携带
的光合 AMGs(包括 psbA，psbD和 hli基因)却能够大
量表达，以满足子代病毒合成的能量需求。宏组学
的分析表明全球海洋表层水中 60%的 psbA 基因源
自噬藻体［34］，并且，噬藻体合成的光系统蛋白比宿
主自身合成的活性更高［35］。Zeng 等［30］调查发现，
在磷限制的条件下，被病毒侵染的细胞中与磷吸收
相关的病毒基因(phosphate-binding protein gene 和
alkaline phosphatase gene，pstS 和 phoA)的表达量明
显增加，这 2个基因是细胞同化磷的重要基因，在磷
限制的状态下能够增强磷酸盐的吸收。此外，在海
洋极端环境下，也发现病毒 AMGs 基因的存在。从
深海热液喷口获得的宏基因组数据中，Ananthara-
man等［23］拼装出能够侵染硫氧化细菌的 18 株病毒
基因组，其中 15 株包含 rdsr 基因(reverse dissimila-
tory sulfite reductase)。rdsr 基因能够表达一类含有
硫氧化酶活性的蛋白，在病毒侵染宿主后 rdsr 基因
能大量表达，为病毒的复制提供能量。宏组学的比
较分析发现，含有此类 AMGs 基因的病毒在热液喷
口、缺氧区以及其他海域广泛分布，且相对丰度很
高，说明其在全球硫循环中潜在的重要作用［33］。
近几年，质谱相关技术的应用，让研究人员可以
更好地检测细菌代谢产物(包括胞内和胞外)在病
毒侵染后的变化。Ankrah 等［36］利用质谱检测技术
发现，在病毒侵染亚硫酸杆菌(Sulfitobacter sp．
2047)后，宿主细胞内的代谢途径未发生显著变化，
而约 71%的代谢产物的浓度显著提高;同时，大于
70%的可鉴别培养基组分显著降低，说明被病毒侵
染的宿主细胞从培养基中吸收了更多的营养物质，
其整体的表达作用也显著提升。De Smet等［37］探究
了在 6 株不同病毒侵染后假单胞菌(Pseudomonas
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aeruginosa)的胞内代谢产物的变化情况，发现在病
毒侵染后嘧啶和核苷酸糖相关的代谢产物浓度显著
增加;在侵染过程中病毒 AMGs 的代谢产物大量积
累。上述研究均表明，海洋病毒在侵染细菌后，在相
当程度上影响了宿主细胞的代谢、表达以及营养物
质的吸收。在不同病毒侵染的条件下胞内代谢产物
的明显差异也说明海洋环境中病毒侵染所导致的宿
主胞内代谢的改变可能是多样化的。
4 病毒对海洋细菌群落代谢的影响
细菌的群落代谢指细菌群落宏观的代谢表征。
在海洋生态系统中，代表性的细菌群落代谢指标即
为细菌生产力和细菌呼吸。任何能够调控细菌丰度
和活性的因素，都可能影响海洋细菌在海洋生物地
球化学循环中的作用［38］。作为海洋细菌的重要致
死者，海洋病毒每天可以杀死 20% ～ 40%的海洋细
菌，与原生动物的捕食作用相当［39］，从而影响海洋
细菌的群落代谢［1，2，38］。生态模型分析的结果也表
明病毒裂解对细菌在海洋碳循环的作用具有显著的
影响［39，40］。近几年，涉及海洋病毒对细菌群落代谢
调控的相关研究逐渐增多［41～43］。目前，在海洋生态
系统中检测海洋病毒对细菌生产力、细菌呼吸和细
菌生长效率的影响，主要采用 2种方法:①通过分离
纯化的病毒—宿主体系，结合环境群落建立有无病
毒条件下的培养体系［44，45］;②通过切向流系统或者
不同粒径的滤膜，采用小体积的培养体系以探究海
洋病毒的添加、富集、灭活或减少对原位细菌群落所
产生的影响［41～43，46～50］，具体研究及结果见表 1。
大部分的实验结果均表明海洋病毒的存在能够
提升细菌群落的呼吸，并降低细菌群落的生长效率。
在病毒侵染过程中，病毒的存在一方面迫使被侵染
宿主消耗额外的能量来进行自身的复制，另一方面
裂解细胞后释放细胞碎片，而大部分裂解产物均需
要其他未被侵染的细菌细胞分泌酶类(消耗额外的
能量)来降解［17，41，47］，并且未被侵染的细胞也需要
花费能量来抵御病毒的侵染，从而增加细菌总体的
呼吸作用［51］。然而，部分实验结果则展现出相反的
趋势［41，43，48，50］。这可能是由于病毒的裂解能够导致
宿主细胞的大量死亡，降低了细菌群落的总丰度;同
时，在环境营养物质相对丰富的情况下，病毒裂解宿
主产生的营养物质对未侵染宿主的刺激作用不强，
导致群落呼吸降低。将细菌分离株同海水环境中的
病毒群落共培养的实验结果，也证实病毒可以显著
降低其宿主菌的呼吸和单细菌呼吸作用［45］。
此外，病毒对细菌生产力的影响也存在差异。
通过模型预测的结果表明，病毒的存在有利于提升
细菌的生产力［39］，但已有的调查结果却表明，海洋
病毒对细菌生产力的影响差异较大，包括促进作
用［46，49］、无显著影响［44］以及抑制作用［41，45，47］，这也
与淡水环境下的调查结果类似［12，52～54］。宿主自身
携带的营养物质一般很难满足海洋病毒复制的需
求，病毒在侵染过程会促进宿主细胞吸收更多的营
养物质以合成子代病毒［36］;大部分的裂解产物活性
较高，能够被其他细菌迅速吸收利用，尤其寡营养区
域［1］，上述过程均可能提升细菌生产力和单细菌生
产力。然而，病毒会倾向于侵染活性高、体积较大的
细菌类群［43，45，50］，而这部分细菌一般是细菌生产力
的重要贡献者［50］，其大量的裂解会降低整体细菌的
生产力［4］。Liu等［45］采用无细菌海水培养 4株细菌
分离株(2 Psychrobacter 和 2 α-proteobacterium) ，发现
病毒的存在能够显著抑制 4株细菌的生产力和单细
胞生产力。此外，部分实验结果表明，病毒裂解产物
在被其他细菌吸收后，大部分转化为细菌的呼吸作
用，而不是合成细胞结构，这也可能导致细菌生产力
的降低［1，39，55，56］。
调查结果的不一致也可能与环境的营养程度相
关。在富营养条件下，环境中的有机物足够支撑生
境内细菌的生长需求。病毒更多的是发挥“捕食
者”的作用，优先侵染活性高的细菌，而不是促进营
养的循环，这时病毒的裂解产物对其他细菌的刺激
作用并不显著［43］。此时，病毒的影响可能仅限于被
侵染的较为活性的细菌，这部分细菌的生产力、呼吸
会被抑制。而这部分细菌是整体细菌生产力和呼吸
作用的主要贡献者，对应的，病毒的侵染则可能降低
整体细菌的生产力和呼吸作用。在寡营养条件下，
细菌的生长受营养物质的限制，大部分的细菌活性
较低，此时病毒的裂解作用除了降低其宿主的生产
力并提升呼吸作用外，其裂解产物也能迅速被其他
细菌吸收利用，从而促进其他细菌的生长，即未被侵
染细菌生产力的增加。虽然病毒裂解产物相对较为
活性，但细菌只能限制利用小于 700 Da 的低分子量
的有机物［17］，所以仍需要消耗能量来降解吸收裂解
产物，也就提升了其呼吸作用。
5 病毒调控细菌代谢对海洋生物地球
化学循环的影响
海洋不仅是地球上面积最大的水体，也是巨大
的有机碳库，海洋的总有机碳库可达到662 PgC，
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表 1 涉及海洋病毒对细菌群落代谢影响的已发表研究总结
Table 1 Summary of published studies used to investigate the effects of marine
virus upon bacterial community metabolism
实验对象 地点 时间 参数 影响 /% 参考文献
病毒—宿主(Vibrio)体系的稀释培养 近岸 无
BP 0
BR 55
BGE －66
［44］
病毒—宿主(Psychrobacter、α-proteob-
acterium)体系的稀释培养
香港富营养近岸 2008年 7月
香港寡营养近岸 2008年 7月
BP －25～ －79
sBP －6～ －66 (＜48 h)
BR －29～ －84
sBR －41～ +2
BGE －37～ +32
BP －38～0
sBP －16～ +85
BR －63～ +4
sBR －45～ +88
BGE －19～ +63
［45］
自然群落 北太平洋近岸 1995年 2月 BP +59～ +350 ［46］
自然群落 无 无
BP －62
BR 0
BR +
BGE －43
［47］
自然群落 南太平洋近岸
1999年 6月 BR －32～ －78
1999年 9月 BR +86～ +92
［48］
自然群落
地中海 2002年 4月
地中海 2002年 5月
南大洋 2005年 2月
BP －38
BR +21
BGE －39
BP －20
BR +20
BGE －28
BP －32
BR －51
BGE +25
［41］
2005年 8月 BR +321
sBR +275
2005年 12月 BP －31
sBP －44
BR +20
sBR +
自然群落 地中海 BGE －36 ［42］
2006年 2月 BP －33
sBP －
BR －4
sBR +6
BGE －23
自然群落 地中海
2004年 3月 (s)BP －
2004年 4月 (s)BP +
［49］
(s)BP －(大部分)
自然群落 香港近岸 2011年 7，8，11月 (s)BR －(大部分) ［43］
BGE － /+
(s)BP －
自然群落 香港近岸 2013年 8月 (s)BR － ［50］
BGE － /+
注:(s)BP—(cell-specific)Bacterial Production:(单)细菌生产力:(s)BR—(cell-specific)Bacterial Respiration:(单)细菌呼吸;BGE—Bacte-
rial Growth Efficiency:细菌生长效率;+:促进作用;－:抑制作用;0无显著影响
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与大气含量(600 Pg C)基本相当［57，58］。海洋也是
全球重要的碳汇，可以大量吸收人类活动排放的
CO2
［59］。海洋吸收并储存大气 CO2 的方式主要有 4
种:溶解度泵(solubility pump)、碳酸盐泵(carbonate
pump)、海洋生物介导的生物泵(Biological Carbon
Pump，BCP)［60，61］和微型生物碳泵(Microbial Carbon
Pump，MCP)［62，63］。在 BCP 和 MCP 这 2 种机制中，
海洋细菌以及海洋病毒都发挥着不可替代的作用。
尤其在 MCP 过程中，细菌的主动分泌以及病毒的裂
解作用都对海洋惰性有机碳(Recalcitrant DOC，
RDOC)的产生具有重要作用［62］。据估计，流经病毒
的碳量约占海洋初级生产力总量的 25%［39］，考虑到
病毒的生命周期短、丰度高、对宿主致死率高，病毒
裂解作用对 RDOC产生的贡献不可忽略。
Fuhrman［39］构建的模型表明，在没有病毒存在
的情况下，通过细菌生产力整合的 50%的有机碳可
通过原生动物的捕食向上传递，另外的 50%则通过
细菌的呼吸作用转化为 CO2;在病毒存在的情况下，
其裂解作用可以将细菌细胞中的碳重新释放到环境
中，大大降低了向经典食物链的传递，减少比例为
33%。一般认为，原生动物的捕食作用有利于无机
营养盐的释放，促进其他细菌、浮游植物的生长，而
病毒的裂解作用则有助于有机碳在海洋碳库中的停
留与再循环［52～54］。虽然二者都有利于将细菌的有
机碳转化为无机碳，但少部分的病毒裂解产物属于
相对惰性的有机碳［62］，所以在长时间尺度上，后者
将更有利于 RDOC 的产生。病毒的存在也能够促
进海洋微型生物群落多样性的提高［2，5，6，64］，因此细
菌群落可利用的底物种类相应可能提高，半活性溶
解有机碳和半惰性溶解有机碳(Semi-Labile Dis-
solved Organic Carbon /Semi-Refractory Dissolved Or-
ganic Carbon，SLDOC /SRDOC)的被利用概率也就可
能提高［62］。
虽然海洋可以大量吸收大气中的 CO2，但固碳
并不等于储碳［62］，在通过海洋初级生产力固定的碳
中，最终只有不到 1%被储存在海洋里［14］。影响某
海域属于碳源或者碳汇的关键之一就是该海域的初
级生产力和呼吸代谢的强弱。在大洋，海洋细菌是
群落总呼吸最重要的承担者，即使在浮游植物较多
的真光层，细菌呼吸也可以贡献群落总呼吸的 50%
～90%［16，65］。病毒裂解宿主细胞释放的有机碳，大
部分可通过呼吸和光降解最终转化为 CO2
［1，39，55，56，66］。
在海洋细菌群落中，病毒一般倾向于侵染活性较高
的细菌，而这部分细菌是细菌群落代谢的主要承担
者，尤其在河口、近岸等富营养海域。病毒的倾向性
裂解作用，能够显著控制富营养环境中这部分细菌
的生产力、呼吸作用和生长效率［45］。这也将影响该
区域的碳循环，例如在河口区域，病毒对高活性细菌
的裂解作用，能够降低河口细菌对河源性 DOC 的分
解作用，从而有利于河源性 DOC 向外海的扩散［50］;
而这部分细菌的大量裂解，也能够显著降低细菌呼
吸作用，从而减少对氧气的消耗和有机碳的矿化作
用［45］。可见，病毒群落、活性的波动极可能对海洋
部分、整体碳汇 /源的格局、程度产生重要的影响。
此外，病毒的裂解作用可以释放出大量的活性
氮 /磷营养盐［66］，是海洋生态系统中重要的 N /P 的
来源，也能够促进海洋浮游植物、海洋细菌的生长，
尤其是面积广大的寡营养大洋［66，67］。海洋真光层
的细菌生产力为 26～70 Pg C /a［14］，按照 10% ～20%
的病毒裂解致死率，以及细菌细胞的 C ∶ N ∶ P 为
69 ∶ 16 ∶ 1［2，68］，则通过病毒裂解作用可以在真光层
产生 0．60～3．25 Pg N /a ，以及 0．038 ～ 0．20 Pg P /a。
海洋的初级生产力约为 49．3 Pg C /a［14］，对应为 7．4
Pg N /a 和 0． 47 Pg P /a (Redfield ratio，
106C ∶ 16N ∶ 1P) ，病毒的裂解作用则可以为初级生
产力提供 7%～38%的 N，以及 8% ～43%的 P。病毒
裂解也可以释放铁元素［69，70］。铁元素是限制世界
大部分海洋初级生产的关键元素，例如在高氮低叶
绿素的大西洋，外界补充的铁元素只能够满足初级
生产力 4% ～ 20%的需求［69］，而病毒裂解海洋细菌
后释放的铁量，可以支撑生境内浮游植物生长 90%
的铁需求［69，70］。相比裂解产物中的 C，N /P /Fe 等
元素含量高的化合物，更容易被吸收利用［2］，这也
将导致裂解产物中 C的积累和保存［25］。
6 病毒调控细菌代谢的影响因素
海洋生态系统复杂多变，对海洋生物可以产生
影响的因素主要包括:非生物因素(物理化学因子)
和生物因素(竞争、共生、捕食和寄生等)。其中，能
够影响细菌生长、病毒活性的因素都可能直接或者
间接影响病毒的生理作用，进而影响病毒—宿主间
的相互作用。
(1)温度。可以直接影响病毒在海洋中的丰
度、分布以及生活策略，例如温度升高可以增加病毒
的降解率［71］和生产力［72］，降低病毒的溶源性［73］等。
不同的病毒对温度的耐受性不尽相同，即使同一株
病毒侵染不同宿主的温度范围也存在差异［74］。据
统计，病毒的温度耐受性一般高于其宿主，这能够赋
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予病毒相对更强的温度适应性，有利于病毒颗粒在
相对更广温度范围内的存活及成功侵染［75］。此外，
温度对宿主生长状态(如细胞膜脂的弹性)的改变
也可以间接影响病毒的生活策略、复制过程以及病
毒—宿主间的作用［76，77］。
(2)光照。在太阳光中，紫外线对病毒的损伤
较大，包括降解病毒的蛋白质，改变衣壳结构，损害
DNA，阻断病毒的复制等［78～80］。由于紫外线对 DNA
的损伤主要是形成嘧啶二聚体，所以 G+C 含量较低
(拥有更多的潜在嘧啶二聚体位点)的病毒对紫外
线尤为敏感［80］。同时，紫外线也能诱导溶源性病毒
向裂解性生活史的转换，这也导致了大洋的溶源性
病毒比例要低于近岸海域［75］。可见光在一定程度
上能够促进病毒的降解［81］，同时也能够提升病毒的
生产力［82］。部分海洋病毒还存在光周期性，例如噬
藻体在夜间的侵染性和生产力均要高于白天［82，83］。
此外，光照的差异也可以体现在海洋不同的深度上，
海洋下层的病毒通过上升流转移到表层后，降解率
显著提高［84］。为应对自然光照，细菌细胞一般具有
自我修复的能力，但大部分病毒只能在成功侵染宿
主后依靠宿主的体系来进行修复［85～87］，游离的病毒
则不具备修复的能力。光照的差异以及病毒—细菌
对光照不同的应对策略均可能导致病毒—细菌交互
作用的多样化。
(3)盐度。海洋病毒一般都需要特定的离子环
境来维持其结构的稳定性和侵染性，病毒的衣壳结
构维持着一定的渗透压，当外界环境的离子强度突
然剧烈改变时，可能直接导致病毒的失活、吸附的不
成功或者核酸注入的失败［88］。其中，被脂膜包裹的
病毒对盐度的敏感性更高［89］。盐度也可以改变病
毒的生命周期，Zachary［90］发现在盐度低于 18‰时，
噬菌体的潜伏期增长，裂解量降低。此外，不适宜的
盐度变化也能够影响海洋细菌的生长，间接促进病
毒溶源性的发生［91］。在自然环境中，尤其在河口环
境下，盐度的剧烈变化可以直接或间接影响病毒和
细菌间的相互关系，影响病毒对细菌群落代谢的调
节，进而影响细菌在海洋碳循环中的作用［50］。
(4)营养盐以及各元素比例。由于病毒颗粒是
由蛋白衣壳包裹的遗传物质，其 N和 P 的相对含量
(C ∶ N ∶ P 为 20 ∶ 6 ∶ 1，7 株病毒分离株平均值［25］)
相比其他海洋微生物(海洋浮游植物的 C ∶ N ∶ P 平
均比例为 106 ∶ 16 ∶ 1;浮游细菌，69 ∶ 16 ∶ 1)要高很
多［2，25］，病毒的复制也就需要相对更多的 N 和 P。
已有研究表明，P 的缺乏能够显著降低病毒基因组
的表达［30］，促进病毒生活史从裂解性向溶源性 /假
溶源性转化［92，93］，而形成的溶源状态的宿主则更具
生存优势(表现为高的细菌生产力和呼吸)。而且，
环境中不同的 C ∶ N ∶ P 也可能会导致病毒代谢(裂
解量、潜伏期等)的差异［56，94］，进而影响病毒—宿主
间的相互作用。
(5)溶解有机碳(Dissolved Organic Carbon，
DOC)。Carlson等［17］提出细菌的呼吸作用与 DOC
的质量(即可利用程度)紧密联系，环境中 DOC 的
可利用程度降低会提升细菌的呼吸作用［43，95］。当
环境中可利用的 DOC较多时，细菌的生长速度可能
超过病毒，摆脱病毒的控制，Motegi 等［42］提出当营
养充足的时候，细菌可能有足够的代价来改变病
毒—细菌受体、合成限制酶等来抵御病毒的侵染。
同时，当营养充足时，细菌生长迅速，胞外酶的分泌
也对应增加，导致病毒的衣壳结构被破坏，病毒的降
解率也对应提高［96，97］。此外，外源 DOC 的输入也
可能影响病毒—细菌间的相互作用［43］。值得一提
的是，在目前的研究中，不少是采用的切向流膜包技
术(表 1) ，而通过切向流膜包在浓缩病毒的同时，也
浓缩了 30 /100 kDa-0．22 μm的高分子量有机物(属
于比较易于利用的活性有机物)［43］。这部分活性有
机物的引入能够促进细菌的生长，表现为细菌生产
力的提升。但细菌只能利用小于 700 Da 的低分子
量的有机物［17］，也就需要额外的能量来酶解吸收
30 /100 kDa-0．22 μm的组分，也就相对提升了细菌
的呼吸作用。所以，上述实验中单纯以灭活病毒为
参照的探究，除了病毒有无的变量外，也引入了
DOC(30 /100 kDa-0．22 μm)的差异，从而可能导致
结果的不确定性［49］。
(6)其他的环境参数。涉及 CO2 浓度对病毒—
宿主相互关系的报道较少，相关结果并不一致。部
分研究表明 CO2 浓度的升高对海洋病毒丰度的影
响不显著［98～100］，但也有报道表示高荧光病毒(High
Fluorescence Virus，HFV)的丰度随着 CO2浓度的升
高而降低［101］。但一般认为，CO2 是通过对宿主细胞
产生作用进而间接改变病毒的特性、病毒—宿主间
的关系等［102］。
7 结论和展望
病毒是海洋生态系统中丰度最高的生命形式。
海洋病毒每天可以裂解 10% ～ 20%的海洋生物，是
海洋生态系统中重要的致死者，对海洋的生物地球
化学循环产生重要影响。通过侵染和裂解宿主，病
032 地球科学进展 第 33卷
毒对海洋细菌的代谢行为具有显著的调控作用。在
细胞水平上，海洋病毒侵染细菌后接管了宿主的代
谢系统，改变了宿主的代谢和表达以完成自身的生
命周期。在群落水平上，海洋病毒能够影响细菌的
群落代谢表现，即细菌生产力、呼吸以及生长效率，
进而影响细菌在海洋生物地球化学循环中的作用。
病毒对细菌代谢的调控作用也受多种环境因素的影
响，例如温度、盐度、光照、营养盐以及 DOC 等。但
到目前为止，针对上述情景的研究仅限于极个别的
细菌—病毒体系，为数不多的野外调查也分布在有
限范围的海域内，很难量化海洋病毒在全球尺度上
对细菌代谢的调控作用。这极大限制了我们全面了
解病毒—细菌体系在海洋生态系统中的作用。针对
目前的研究现状，作者提出以下几点研究方向:
(1)胞内代谢层面:当前对病毒胁迫细菌代谢
系统的认识主要源于病毒—细菌分离株的基因组和
宏组学的分析研究，针对性的培养实验受限于以蓝
细菌、硫酸杆菌、假单胞菌菌株为代表的极个别细菌
类群。为更好地跟踪病毒对细菌胞内代谢的影响，
迫切需要纳入更多的病毒—细菌体系，尤其是具有
代表性的模式菌株，如 SAR11，玫瑰杆菌等。此外，
需要将现有的基因水平的研究提升到转录组和代谢
组水平上，并与生态系统层面建立更直接的链接。
(2)群落代谢层面:截止目前，相关的野外生态
调查和培养实验主要集中在地中海、北美近岸以及
中国香港周边等海域，代表性不强，也缺少时间尺度
上的探究，难以在全球尺度上量化病毒对细菌群落
代谢表现的影响。为此，我们需要补充进行更广范
围的生态调查和现场试验，尤其是典型海洋环境下
的时间尺度上的跟踪观测，例如寡营养大洋、深海及
极地等环境，以全面探究病毒对细菌代谢调控的时
空变化规律，并定量分析海洋病毒在全球尺度上对
细菌群落代谢的调控作用。
(3)全球气候变化引发了一系列的海洋环境改
变，例如升温、海洋酸化和低氧区扩大等。而在逐渐
改变的海洋背景下，针对病毒对细菌代谢调控的相
关研究非常少，这极大地阻碍了我们对未来海洋病
毒—细菌相互作用的认识。因而，我们需要模拟未
来的海洋环境建立单一环境参数变化下、或者多个
参数同步改变下的中宇宙培养实验，跟踪不同时间
尺度下病毒与细菌代谢的相互关系，以厘清海洋病
毒在新环境下对细菌代谢的调控作用，并评估病
毒—细菌在未来海洋中所发挥的生物地球化学
作用。
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Abstract:Viruses are by far the most abundant entities in marine environments，and are mainly phages that
infect bacteria and archaea，which also are a significant component of marine ecosystem and a major force behind
marine biogeochemical cycles． As a major source of mortality，viral lysis can release highly labile cellular compo-
nents，both organic matters and inorganic nutrients，regulating the metabolism of its hosts and influencing the bio-
geochemical cycles． During infection，viruses could hijack the metabolic system of hosts for its own propagation，
thereby changing the metabolism and metabolites of host cells． This paper summarized the effects of viruses on the
metabolism of marine bacterioplankton at both the cellular and community level，and its influence on the cycling of
ocean elements． Then，the potential impact of environmental factors was assessed on the influence of viruses upon
bacterial metabolism． This paper will contribute to a comprehensive understanding of the role of microbes within ma-
rine biogeochemical cycles．
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